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ЭВОЛЮЦИОННОЕ ЗНАЧЕНИЕ ИНВЕРСИИ 
ЗАВИТОСТИ РАКОВИН У МОЛЛЮСКОВ 


В литературе давно и довольно часто сообщается о случаях нахождения в при- 
роде брюхоногих моллюсков с завитостью раковин, противоположной обычной для этих 
групп (Матекин, Иванькова, 1975; Хохуткин, Лазарева, 1975; Воусо еї а!., 1930 и 
др.). Имеются сведения об обнаружении целых популяций моллюсков с инвертирован- 
ной завитостью раковин (Цветков, 1938, 1941; Яблоков, Валецкий, 1971; Шилейко, 
1975). Однако единого мнения в отношении систематического положения право- и лево- 
завитых форм одного и того же вида до сих пор не выработано. Одни исследователи 
склонны рассматривать их как «формы» — так, Б. Н. Цветков (1941) выделил у Вга- 
уфаепа Іапігі (п 98.) две «формы»: В. /. аехігогѕа и В. І. ѕіпіѕзігогѕа — другие 
придают им статус хороших видов (Александров, Сергиевский, 1979). 

Представляется важным обсудить вопрос о систематическом положенни инверти- 
рованных форм, а также возможную эволюционную роль явления инверсии завитости 
раковин моллюсков. 


При изучении наземной малакофауны разных регионов одним из 
авторов были обнаружены противоположно завитые особи у европейско- 
го вида Сосћойіпа Ііатіпаіа (Моп+.) и крымского эндемика Мелпііѕѕа 
сапаШега (Е ѕ5 $5 т.), кстати, найденные впервые для этих двух видов. 
Эти обнаружения являются одними из многих примеров находок оди- 
ночных особей-инвертов в популяциях брюхоногих моллюсков, отмечае- 
мых в литературе (Хохуткин, Лазарева, 1975; Шилейко, 1984 и др.), 
поскольку среди многих тысяч обычных левозавитых особей С. іатіпаѓа 
и М. сапа ега найдены лишь однажды одна правозавитая раковина пер- 
вого вида и три второго. Значительно больший интерес представляет 
обнаружение инвертированных особей у другого крымского эндемика — 
Регіѕіота гиреѕіге (Ктуп.). 

Этот вид имеет правозавитую раковину и распространен тоже почти 
по всему горному Крыму. Однако в центральной и восточной частях Ба- 
буган-Яйлы в его популяциях обнаружено множество левозавитых осо- 
бей, хотя их численность здесь немного меньше, чем обычных правоза- 
витых. Р. гиреѕіге на яйле населяет только томилляры (безлесные обна- 
жения известняковых скал), разобщенные горно-луговыми степями на 
выровнеицых и пологих участках яйлы, где этот вид не обитает. В дру- 
гих местах горного Крыма, в том числе на соседних яйлах (Ялтинской 
и Никитской), левозавитых особей этого эндемика не найдено. Следо- 
вательно, их обнаружение на Бабуган-Яйле является редким случаем, 
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когда можно наблюдать становление колонии инвертов в пределах ма- 
теринской популяции. 

Направление спиральной завитости определяется у гастропод па- 
рой аллелей одного гена (Воусой её а1., 1930). Первоначальное появле- 
ние особей с инвертированной завитостью обусловлено, вероятно, му- 
тациями и происходит, во-первых, с фенотипической задержкой, т. е. 
потомство независимо от состояния генотипа имеет завитость, соот- 
ветствующую материнской (= материнская наследственность}, и, во-вто- 
рых, не зависит от состояния генотипа партнера при скрещивании с ним 
матери гомозиготной по мутантному аллелю — появление инвертов обя- 
зательно. Появившиеся в популяции особи с инверсией завитости ока- 
зываются репродуктивно изолированными от особей с противоположно 
завитой раковиной, поскольку вследствие несовмещения их половых от- 
верстий, копуляции, при обычных этологических реакциях не происхо- 
дит. Следовательно, особи с инвертированной раковиной могут дать 
потомство, если встречают партнера с такой же завитостью раковины. 
Очевидно поэтому большинство инвертов элиминируют, и случаи обна- 
ружения большого их числа, а тем более популяций, довольно редки. 
Имеются, правда, указания (напр. Воусой еі а1., 1930) на скрещивание 
разноименно завитых особей Гутпаеа регерга (М й 11ег), однако здесь 
наблюдается высокая эмбриональная смертность, и большое количество 
конхологических уродств, т. е. то, что имеет место при эксперимен- 
тальном скрещивании близких, но самостоятельных видов (Давыдов 
и др., 1981). 

Репродуктивная изолированность инвертов, возможность давать по- 
томство лишь при скрещивании «в себе», является, на наш взгляд, не- 
обходимым (хотя и недостаточным) условием для скачкообразного сим- 
патрического видообразования, его первым этапом. Д. А. Александров 
и С. О. Сергиевский (1979) рассматривают четырехэтапную схему ста- 
новления вида-инверта, которая в общем сходна со схемой неоформоген- 
ного видообразования К. М. Завадского (1968): 1) скрытое существова- 
ние мутации; 2) появление фенотипически мутантных особей; 3) станов- 
ление устойчивой колонии; 4) расширение ареала, образование популя- 
ций и географических рас. Появление небольшого числа инвертирован- 
ных особей еще не означает появления отдельного вида, поскольку в 
силу различных случайностей они могут легко вымереть, не оставив 
потомства. По всей видимости, в большинстве случаев появления инвер- 
тов — как у М. сапаШега — именно так и происходит из-за очень низкой 
вероятности встречи в популяциях партнеров для скрещиваний. Вместе 
с тем это не исключает возможности становления колонии противопо- 
ложно завитых особей, что наблюдается в случае с Р. гиреѕіге на Бабу- 
ган-Яйле и является, на наш взгляд, решающим этапом в формировании 
вида-инверта. Однако о последнем справедливо говорить только в случае 
образования достаточно крупных для «самоподдержания» популяций, на 
что обращал внимание Я. И. Старобогатов (1985). Именно таким случа- 
ем является длительное существование право- и левозавитых форм Вга- 
4уЪаепа Іапігі (Яблоков, Валецкий, 1971). 

Существование в природе постепенного (градуалистического) пре- 
вращения одних видов в новые под влиянием мутаций, изоляции, флу- 
ктуации численности популяций и отбора, бесспорно. При таком видо- 
образовании границу во времени между родительскими и дочерними ви- 
дами провести, как правило, затруднительно, что связано именно с посте- 
пенным характером морфологической дифференциации форм. Однако 
еще в 20-х годах Г. Д. Карпеченко синтезировал плодовитый межродо- 
вой гибрид — рафанобрассику. Позже появились примеры видообра- 
зования скачком и у животных (напр., Воронцов, 1966). Дж. Хаксли 
(Нихеу, 1958) предложил для таких явлений термин «внезапное ви- 
дообразование». Н. Н. Воронцов (1960) отмечает наличие в природе 
по крайней мере двух путей видообразования: 1) градуалистический 


155М№ 0084-5604. Вестн. зоологии. 1991. №2 11 


Фауна и систематика 


(— постёпенный) и 2) генетический (== скачкообразный), начинающий- 
ся, в противоположность первому, с возникновения репродуктивной изо- 
ляции и лишь за ней следующей фенотипической дивергенцией. В этой 
же работе Н. Н. Воронцов прослеживает четыре этапа становления ви- 
дов скачкообразным путем и, на наш взгляд, совершенно справед- 
ливо замечает, что «...в одних случаях‘ морфологический хиатус об- 
разуется раньше генетического, в других — много позже» (Воронцов, 
1988, с. 90). 

· Рассмотренные в цитированных выше работах случаи «внезапного 
видообразования» выражаются в изменении числа хромосом и должны 
быть отнесены к «хромӧсомному видообразованию». Приведенные же 
нами случаи инверсии завитости следует относить, скорее не к хромосом- 
ному, а к генному, имея в виду уровень организации. 

Насколько Широко распространена данная форма видообразова- 
ния — мы называем ее «образование зеркальных форм» — сказать точ- 
но затруднительно, но не Из-за недостатка примеров среди моллюсков, 
а из-за отсутствия примеров образования зеркальных форм в других 
группах животных. 

Среди гастропод имеются целые роды и семейства, характеризу- 
ющиеся левозавитой раковиной (Тгірһогідае, Рһуѕідае, С!аизИИдае 
и др.), хотя подавляющее большинство видов брюхоногих моллюсков 
имеют правозавитую раковину. Так, Тћоапѓеиѕ вірђег (Кгуп.) из крым- 
ского монотипического рода — единственный левозавитой вид среди ев- 
ро-средиземноморских представителей сем. Вшітіпійаае (Шилейко, 
1984). Несомненно, что ТА. сіБбег обособился от предковой правозавитой 
формы (кстати, общей для видов наиболее близкого рода Регіѕѓота) пу- 
тем инвёрсии завитости раковины. Имеются примеры «сосуществования» 
в прёделах одного рода видов с разноименно завитой раковиной: напри- 
мер, Уегиво риѕШа М й 11.— единственный рецентный синистральный 
вид рода (Шилейко, 1984), остальные виды которого имеют декстраль- 
ную раковину. По мнению В. А. Присяжнюка (устное сообщение), 
У. ризШа, как и ископаемый, также левозавитой У. ргаериз Ша Рг!з- 
]а2., появляющиеся в ископаемых слоях внезапно, вполне могли сфор- 
мироваться путем инверсии завитости от правозавитого У. ооаѓи/а 
Ѕ5 апаб. известного из отложений верхнего олигоцена — среднего сар- 
мата Европы (Гожик, Присяжнюк, 1978). Единственная левозавитая 
форма известна в ископаемом состоянии и в роде Сагісіит М й11. (Го- 
жик, Присяжнюк, 1978), представители которого, в том числе все рецент- 
ные, имеют правозавитые раковины. Вероятнее всего здесь тоже имело 
место видообразование путем инверсии завитости, правда, эта фопма 
была, по-видимому, более локальной, чем виды рода УегНго, и ее дивер- 
гирующая ветвь оборвалась. Недавно описан еще один вид рода Мер- 
іипеа, имеющий левозавитую раковину (Голиков и др., 1987). Авторы 
предполагают, что этот вид произошел от правозавитой формы в плей- 
стоцене. Интересный пример вероятного формообразования путем инвер- 
сии завитости можно извлечь из анализа рис. 18 и 19 А. Гроссу (Сгоѕѕи, 
1981), иллюстрирующих распространение право- и левозавитых форм 
карпатских клаузилиид рода Ара. В Южных Карпатах распростра- 
нены право- и левозавитые формы; здесь же (судя по их наибольшему 
видовому и подвидовому разнообразию), видимо, сформировались ос- 
новные современные виды, имеющие левозавитую раковину, характер- 
ную з целом для семейства. От них произошли правозавитые формы и 
расселились по Западным Румынским горам, где ныне встречаются виды 
только с этой завитостью раковин. Подобное расселение могло происхо- 
дить благодаря расширению в горах площадей скальной степи во время 
гляциальных эпох плейстоцена из-за арилности климата, так как виды 
рода А/оріа являются нелесными петробионтами. 

Вполне определенную эволюционную роль образование зеркальных 
форм (как скачкообразное формирование репродуктивной изоляции) 
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может иметь лишь у животных, обладающих наружным жестким скеле- 
том с отчетливой асимметрией. В отношении . гастропод' значение ин- 
версий завитости достаточно ясно. Что касается других групп живот: 
ных, то привести достоверные примеры образования зеркальных форм 
пока затруднительно. и 

При просмотре обширного материала по фораминиферам рода" Оіѕ: 
согЬіѕ легко убедиться, что при наличии как право- так и левозавитых 
раковинок, у этих животных четкого преобладания одной из зеркальных 
форм нет. 

Подавляющее большинство вымерших и все рецентные головоногие 
моллюски обладают симметричной раковиной. Однако среди триасовых 
(род Сосћосегаѕ) и меловых (роды ТиггИЙез, Оз{Ипвосегаз и др.) аммо- 
ноидей имеется ряд форм с улитковидной раковиной, сходной по облику 
с типичными гастроподами. А поскольку среди них имелись (С]агК- 
ѕоп, 1987) право- и левозавитые (например, О$Штвосега$), следу- 
ет допустить возможность образования зеркальных форм и у Сер- 
Ва]орода. 

Изложенное позволяет сделать вывод, что видообразование на осно- 
ве зеркальных форм присуще, видимо, только единственному типу жи- 
вотных — моллюскам. 
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Еуоіийопагу 5ієпіНсапсе оѓ ће Соііпр Іпуегѕіоп іп МоПизк$. Апіѕігаѓепко У. У., 
Ваійаѕһпікоу А. А.— Меѕіп. 2001., 1991. М 2.— Саѕеѕ ої орроѕіќе соШпе іп Саѕігоройа — 
Нот ѕіпе1е ѕресітпепѕ іо соіопіеѕ — аге сопѕійегей. Твеу геНесё @іїѓегепі ѕїіареѕ ої зре- 
сіаіоп, пої а\уауз зиссез${ш. Тһе ргоет ої ѕузіетаїіс роѕіііоп апа еуошНопагу го!е 
ог ілуегеіеа ѓогтѕ іѕ діѕсиѕѕей. “Міггог” Ѓогт Баѕей ѕресіаііоп іѕ ргођБаЫу а ипідие 
айгіБше ої тоПизК$ ИВ {Вет сІеагіу аѕуттеігіс ехіегпа! ѕКеіеѓоп. 


УДК 595.734 
Н. Ю. Клюге 


ПОДЕНКИ РОДА ВКАСНУСЕКСИ$ 
(ЕРНЕМЕКОРТЕКА, САЕМІрАЕ) ФАУНЫ СССР 


Род Вгасйусегси$ Сигёт$, 1834 
Сегсоргасћуѕ Зо14ап, 1986: 336, зуп. п. 


Род Сегсобгасйу$ (типовой вид С. еющай 5 о1 дап, 1986 из Фло- 
риды) был выделен из Вгаспусегси$ на основании следующих призна- 
ков: у личинки педицеллюс в 1,1—1,3 раза длиннее скапуса (у Вгасћу- 
сегсиѕ — в 1,5—2 раза), голова без явственных постеролатеральных долей 
(у Вгасһусегсиѕ они есть), бедра с длинными волосками (у Вгасћусег- 
сиѕ — с короткими), шипы УІ сегмента брюшка изогнуты медиально 
(у Вгасћусегсиѕ не изогнуты). Однако из приведенных в работе Т. Сол- 
дана рисунков неясно, чем отличается, например, антенна Вгасйусегси$ 
іибегсшаїиѕ и “СегсоБгасћуѕ” реіегѕогит (Зо14ап, 1986: Ер. 13, 20). 
Также неясно, что автор называет постеролатеральными долями головы: 
если у В. [огійісоіа и В. паѕиііѕ за глазами изображены выпуклости 
(там же, Гіс. 1, 4), то у В. піїіаиѕ их нет (там же, Еіс. 2). Неясно, 
какой длины волоски на бедрах считаются короткими (у типового вида 
рода Вгасћусегсиѕ они значительно длиннее ширины бедра). Шипы УІ 
сегмента брюшка изогнуты медиально не только у видов, относимых 
Т. Солданом к Сегсобгасйу$, но и у видов, относимых им к Вгасћусегсиѕ: 
“В. раШаиѕ” (см. В. еигореиѕ зр. п.) и др. В определительной таблице 
родов в.той же работе указаны другие признаки для отделения Сег- 
сођгасћуѕ от Вгасћусегсиѕ (Ѕо1йап, 1986: 290): выступающий край ме- 
зостернума с волосками и то, что шипы УІ сегмента антеролатеральные. 
На самом деле волоски на выступающем крае мезостернума имеются и у 
типового вида рода Вгасћусегсиѕ, а антеролатеральных шипов вообще 
не бывает, по крайней мере, у палеарктических видов; шипы “Сегсорга- 
сћиѕ” тіпиіиѕ изображены в работе Т. Солдана неверно (Зо!4ап, 1986: 
Ғір. 161; ср. с рис. 2, /, 2). Так что не указано ни одного признака, по- 
зволяющего различить Сегсобгасйу$ и Вғасһусегсиѕ по какой бы то ни 
было стадии развития. 

На территории СССР нами обнаружено 5 видов рода Вгасйусегсиз. 


Вгасһусегсиѕ һаггіѕеПа Сиг+1$, 1834 (рис. 1, 1—3, 3, 5, 4, 1,4, 5, 12) 


В. реппаіа З{ерНепз, 1836; В. раШаи$ Тѕһегпоха, 1928: 114, Казлаускас, 1965: 
201 (ітаро, поп путрћа); В. тарпиѕ Тѕћегпота, 1952: 284, ѕуп. п. 
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